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Disertační práce se zabývá hormonální kontrolou pohlavního dimorfismu u ještěrů a je 
tvořena čtyřmi příspěvky. Pohlavní hormony jsou důležité pro vývoj a regulaci pohlavního 
dimorfismu, jednotlivé znaky jsou však ovlivňovány různými mechanismy. Samčí sexuální 
chování gekona Eublepharis macularius je regulováno testosteronem a lze jej úspěšně 
indukovat také u samic, jen náběh a vyhasínání jednotlivých prvků chování trvá déle než u 
samců. Nástup a vyhasínání znaků nejsou ani u jednoho pohlaví okamžité, s čímž je nutné 
v experimentech využívajících hormonální manipulace počítat, což se v předchozím 
výzkumu nedělo. U dalšího druhu gekona Paroedura picta stimuluje expresi samčího 
sexuálního chování u samic testostosteron i dihydrotestosteron. Samčí ofenzivní agrese se 
však u samic objevuje pouze po dodání testosteronu, který tím, že je v mozku aromatizován 
na biologicky aktivní estradiol, patrně stimuluje ofenzivní chování jen nepřímo. Oba 
androgeny také u samic stimulují růst samčích kopulačních orgánů. Se sexuálním chováním 
obou druhů gekonů je spojené i rozpoznání pohlaví, které umožňují znaky vyvolané 
působením gonadálních androgenů u samců, kdežto pro rozpoznání jedince jako samice 
není nutný specifický samičí feromon kontrolovaný ovariálními hormony. Pohlavní rozdíly 
ve velikosti těla gekonů vznikají působením samičích ovariálních hormonů, kdežto samčí 
gonadální androgeny ani snížená reprodukční zátěž samic se na něm vůbec nepodílí a samci 
jsou v tomto ohledu spíše neutrálním pohlavím. Předkládaná disertační práce, která je 
zaměřená na dva modelové druhy významné skupiny šupinatých plazů – gekonů, do značné 
míry nabourává obecné vžité představy o endogenních mechanismech kontroly 
jednotlivých znaků pohlavního dimorfismu šupinatých plazů i obratlovců jako celku a 













This Ph.D. thesis is fosuced on hormonal control of sexual dimorphism in lizards and is 
composed of four contributions. Sex steroid hormones are important for development and 
regulation of sexual dimorphism in reptiles, but particular traits are controlled by different 
endogenous mechanisms. Male sexual behaviour of the gecko E. macularius is controlled 
by testosterone and can be successfully induced in females, only the onset and cessation of 
the behaviour take longer than in males. The onset and cessation of particular traits are not 
immediate for both sexes, and this time component has to be taken into account in future 
experiments using hormonal manipulations. In other species of the gecko, P. picta, 
testosterone and dihydrotestosterone stimulates the expression of male sexual behaviour in 
females as well. Male offensive aggression occurs only in testosterone-treated females, 
probably due to its conversion to biologically active estradiol in the brain, testosterone thus 
stimulates offensive behaviour probably only indirectly. Both androgens also stimulate the 
growth of the male copulatory organs, hemipenes, in females, but in different way than the 
size of penis in male mammals. Sexual behaviour of both gecko species is associated with 
sex recognition, which is allowed by androgen-triggered cues in males, whereas female 
attractiveness pheromone controlled by ovarian hormones is not required for identification 
of an individual female as a sexually attractive female. Sexual size dimorphism in geckos 
is caused by growth feminization by ovarian hormones in females, whereas male gonadal 
androgens and female reproductive costs are not involved - males thus are rather neutral 
sex in the respect of growth control by gonadal hormones. This Ph.D. thesis, focused on 
two model gecko species, provides new insights into the current knowledge of endogenous 
mechanisms controlling particular components of sexual dimorphism in squamate reptiles 










Pohlavní dimorfismus se v určitých podobách vyskytuje u většiny živočichů. 
Kromě primárních pohlavních znaků (gonády) jsou pohlavně dimorfní i velikost a tvar těla 
(včetně různých výrůstků a zbarvení), a dále v širším kontextu pohlavně specifické sociální 
chování, pach či rychlost metabolismu (Greenberg, 1943; Cox a kol., 2005; Garland a Else, 
1987). Pro plazy jsou některé pohlavně dimorfní znaky (zejména pach, zbarvení, či 
ritualizované pohyby) důležité také pro rozpoznávání pohlaví (například Crews 1975; 
López a Martín, 2001; pro hady shrnuto v Mason a Parker, 2010). Ačkoliv byly tyto znaky 
v minulosti hojně studovány, endogenní mechanismy jejich kontroly nejsou ještě 
dostatečně probádány, což přináší značný potenciál pro další zkoumání. Předkládaná 
disertační práce je proto zaměřena na endogenní regulaci exprese pohlavně dimorfních 
znaků gekonů (kteří jsou významnou skupinou šupinatých plazů) pomocí pohlavních 
steroidních hormonů, především androgenů a estrogenů. Ve snaze přinést odpovědi na 
základní otázky spojené s hormonální regulací plně využívá možností experimentální 
manipulace s hladinami vybraných hormonů a následným zhodnocením jejich vlivu na 
behaviorální a morfologické znaky, kterými se samci a samice liší. Cílem práce je přispět 
k objasnění proximátních mechanismů kontroly v klíčových znacích pohlavního 
dimorfismu šupinatých plazů. 
Skupina gekoni sensu lato (Gekkota) zahrnuje přibližně jednu šestinu z více než 
10 000 do dnešní doby popsaných druhů šupinatých plazů (Uetz a kol., 2017). Gekoni jsou 
významnou a různorodou skupinou s obrovským areálem rozšíření, u které můžeme často 
pozorovat výrazné projevy pohlavního dimorfismu. Mezi nejvýznamnější dimorfní znaky 
patří délka těla: mezi gekony se nacházejí druhy jak druhy s většími samci než samicemi, 
druhy monomorfní, tak i druhy kde jsou naopak samci menší pohlaví (Kratochvíl a Frynta, 
2002; Kubička a kol., 2013; Starostová a kol., 2010). Dalším často studovaným pohlavně-
dimorfním znakem je přítomnost samčího sexuálního a agonistického chování, které se 
obvykle skládá z několika poměrně jasně definovatelných stereotypních prvků (Golinski a 
kol., 2011, 2014, 2015; Rhen a Crews, 1999, 2000; Rhen a kol., 1999); dále to je pohlavně 
specifická produkce pachů sloužící k rozpoznávání pohlaví (Cooper a Steele, 1997; Mason 
a Gutzke, 1990; Mason a kol., 1987) a v neposlední řadě sem také patří subbuněčné 
vlastnosti jako pohlavní chromozomy určující pohlaví u druhů s genotypově určeným 
pohlavím (Koubová a kol., 2014; Pokorná a kol., 2010). Některé druhy gekonů však mají 
teplotně určené pohlaví (Pokorná a kol., 2010; Viets a kol., 1993), kdy obě pohlaví sdílejí 
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stejný genotyp (Flores a kol., 1994; Gutzke a Crews, 1988; Rhen a Crews, 1999). Pro 
všechny gekony je také typická tzv. invariantní snůška, kdy většina druhů klade pouze dvě 
vejce (vždy pouze jedno z každého ovaria) v rámci jedné snůšky (shrnuto v Kratochvíl a 
Frynta, 2006; Shine a Greer, 1991). Právě pro všechny tyto vlastnosti jsou gekoni velmi 
vhodnou skupinou pro studium komplexních projevů pohlavního dimorfismu a jeho 
endogenních mechanismů z proximátního i ultimátního hlediska. Zjištěné poznatky 
společně s poznatky u jiných skupin šupinatých plazů pak umožňují nastínit trendy 
v evoluci endogenní kontroly pohlavního dimorfismu v rámci celé této významné skupiny 
obratlovců.  
Pohlavně dimorfní znaky jsou často dávány do souvislosti s pohlavními hormony. 
Platí to zejména u druhů s environmentálně určeným pohlavím, kde se obě pohlaví liší 
pouze ve fenotypu, ne v genotypu. Ale i pro druhy s genotypově určeným pohlavím, kde 
jsou geny pro pohlavně dimorfní znaky navázané na autozomy, jsou pohlavně specifické 
hladiny gonadálních steroidů pro expresi těchto znaků také zásadní (například Crews a kol., 
1978; Wilson a kol., 1981). Podle klasické, tzv. „aktivační“ hypotézy mají pohlavně 
specifické hormony na expresi určitých znaků okamžitý (tj. aktivující) účinek (Obr. 1A). 
Pro vyvolání těchto znaků stačí pouze zvýšení aktuálních hladin příslušných hormonů 
v organismu, při jejich případném poklesu (často sezónním) dochází k vymizení znaků 
(Arnold a Breedlove, 1985); experimentálně lze tyto znaky aktivovat u jedinců obou 
pohlaví zvýšením hladin příslušných hormonů cirkulujících v krvi. Podle druhé klasické, 
tzv. „organizační“ hypotézy je však pro expresi dalších znaků v dospělosti jedince, kromě 
aktuálně zvýšených hladin příslušných hormonů, potřeba i jejich zvýšení během 
senzitivního období (například někdy během rané ontogeneze či během puberty, Obr. 1B), 
což má dlouhodobý organizující účinek (Phoenix a kol., 1959). Podle této hypotézy jedinci, 
kteří neměli v tomto senzitivním období zvýšené hladiny hormonů (typicky se to týká toho 
pohlaví, které má hladiny příslušného hormonu nízké – např. androgeny u samic), 
v dospělosti nereagují na experimentální zvýšení hladin hormonů, protože nemají 





Obr. 1 Schéma účinků testosteronu na samčí sexuální chování 
podle hypotézy aktivace a organizace.  
Modifikováno ze Schořálková a kol., 2017. 
 
Hypotézy aktivace a organizace, které byly postulovány na základě savčích 
behaviorálních studií, byly v nedávné době testovány také u šupinatých plazů, a to i v rámci 
naší pracovní skupiny. Bylo překvapující, jak se blízce příbuzné druhy gekonů liší v tom, 
zda u nich samčí sexuální chování podléhá organizaci, nebo jestli jej lze rovnou pomocí 
experimentálně zvýšených hladin testosteronu (T) aktivovat i u samic (Golinski a kol., 
2011, 2014, 2015; Rhen a Crews 1999). Při zpětném pohledu jsme si uvědomili, že se studie 
lišily délkou působení T a že délka experimentu je úměrná počtu samic s prokazatelně 
samčím sexuálním chováním. Pro test načasování vlivu T na samčí sexuální chování jsme 
připravili experiment s hormonálními manipulacemi u gekončíka nočního (Eublepharis 
macularius), jež představuje první kapitolu této disertační práce. Jedná se o druh, u kterého 
bylo na základě předchozího experimentu předpokládáno, že samčí sexuální chování je 
nutné u samců organizovat, protože samice na experimentálně zvýšené hladiny T 
nereagovaly, dřívější experiment však trval pouze 4 týdny (Rhen a Crews, 1999). Pro náš 
experiment bylo výhodné, že samci tohoto druhu mají na rozdíl od většiny ostatních 
testovaných gekonů (například druhy Paroedura picta, Coleonyx elegans) komplexní 
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sexuální chování, sestávající se z fáze dvoření a vlastního kopulačního chování (Obr.2, 
Golinski a kol., 2011).  
 
 Jednotlivé prvky 
sexuálního chování jsou poměrně 
snadno rozlišitelné – např. vibrace 
ocasu je nezaměnitelný 
stereotypní prvek chování, který 
samci tohoto druhu předvádějí 
pouze v přítomnosti samice. 
Cílem předložené studie bylo 
objasnit, jaké prvky samčího 
sexuálního chování ovlivňuje T a 
zda je všechny lze úspěšně 
indukovat u juvenilních samic a 
prepubertálně kastrovaných 
samců. Juvenilní samice neprošly 
během vývoje organizací samčími 
hormony a prepubertálně 
kastrovaní samci byli zvoleni 
z důvodu minimalizace vlivu 
samčích pohlavních hormonů, 
které jsou během puberty 
produkovány ve zvýšené míře a 
mohou tak přispět k naorganizování sexuálního chování. U plazů nebyl dosud řádně 
zdokumentován vliv hormonů v pubertě, ale například v experimentech, které byly 
provedeny na modelu křečka syrského, se ukázal významný vliv samčích gonadálních 
hormonů na pubertální organizaci samčího sexuálního a agonistického chování (Schulz a 
kol., 2004; Schulz a Sisk, 2006).  
Práce v první kapitole je také unikátní svým designem. Experimentální skupiny 
dostávaly v pravidelných intervalech takové dávky T, aby hladiny cirkulujících hormonů 
zůstaly na fyziologické hodnotě dospělých samců. Obecně se dodání exogenních hormonů 
provádí několika různými metodami. Mezi nejpoužívanější přístupy patří použití injekcí 
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s rozpuštěnými hormony do různých míst (břišní dutina, specifické oblasti mozku; Mason 
a Adkins, 1976), hormonálních implantátů pod kůži nebo do břišní dutiny (Crews a kol., 
1996; Golinski a kol., 2011, 2014, 2015; Kubička a kol., 2013; Rhen a Crews 1999, 2000; 
Starostová a kol., 2013), či kožní aplikace hormonů rozpuštěných v nosném médiu (v 
případě steroidů v oleji), které umožní vstřebání přes pokožku (Meylan a kol., 2003; 
Trompeter a Langkilde, 2011). Použili jsme poslední jmenovaný způsob aplikace, který je 
pro plazy nejméně invazivní, oproti ostatním metodám jsou jednotlivé dávky pro 
organismus po celou dobu experimentu vyrovnané a přizpůsobitelné požadavkům 
konkrétních úloh. Mezi nejdůležitější výhody patří, že hormonální manipulaci lze snadno 
ukončit a její účinky jsou z velké části vratné (Meylan a kol., 2003; osobní pozorování). 
Oproti předchozím studiím se náš experiment lišil také v délce – zatímco náš trval 
kolem 10 až 20 měsíců, některé předchozí experimenty byly ukončeny již po 4 až 10 
týdnech (Golinski a kol., 2011, 2015; Rhen a Crews, 1999). Díky takto dlouhému trvání 
našeho experimentu bylo u manipulovaných juvenilních samic a prepubertálních kastrátů 
možné sledovat postupný nástup jednotlivých prvků samčího sexuálního chování, 
respektive jejich vyhasínání po přerušení dodávání T. Tento experiment mimo jiné také 
poukázal na důležitost pečlivého sledování pokusných zvířat po dostatečně dlouhou dobu, 
což je často velmi odlišné od zažitých experimentálních postupů. 
Navrhli jsme další obecnou možnost, jak mohou hormony působit na expresi 
pohlavně-dimorfních znaků a tou je hypotéza tzv. „dočasné organizace“, která říká, že 
znaky je možné v dospělosti přechodně organizovat u obou pohlaví dlouhodobým 
vystavením zvýšeným hladinám hormonů. Nástup znaků není okamžitý, na rozdíl od 
předpokladů aktivační hypotézy, ale má určité zpoždění. Toto zpoždění je s největší 
pravděpodobností specifické jak pro různé druhy, tak i v rámci druhu pro jednotlivá 
pohlaví; může se ale také lišit pro vyvolání jednotlivých znaků. Podobná situace bude 
následovat po snížení hladin hormonů – nebude se jednat o okamžité vymizení znaku, ale 
o postupné vyhasínání, jak dochází k degradaci hormony stimulovaných neurálních drah 
(Obr. 3). Dočasná organizace má potenciál vysvětlit rozdílný výskyt exprese samčího 
sexuálního chování v hormonálně manipulačních experimentech u blízce příbuzných druhů 
gekonů (tj. Golinski a kol., 2011, 2014, 2015, Rhen a Crews, 1999) a to díky rozdílům 
v designu experimentů, respektive v délce hormonální manipulace před behaviorálním 
testováním a opakování jednotlivých behaviorálních testů. Dočasná organizace může být 
ancestrálním stavem a být tak široce rozšířeným regulačním mechanismem i mezi dalšími 
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obratlovci (například lze tímto mechanismem vysvětlit překvapivé výsledky studie u 
pěvců: Moore a Kranz, 1983 či žab: Harvey a Propper, 1997), přičemž zpoždění nástupu a 
vyhasínání znaků oproti hladinám hormonů může být adaptivní a v extrémní podobě může 
pomoci vzniku takzvané disociované reprodukční strategie. Jedná se o jev, kdy není 
reprodukční chování doprovázeno aktivitou gonád a zvýšenými hladinami pohlavních 
hormonů (shrnuto ve Woolley a kol., 2004). Nejstudovanějším zástupcem s touto strategií 
je severoamerická užovka Thamnophis sirtalis parietalis (Crews, 1984). Mechanismus 
dočasné organizace může pomoci objasnit výsledky kastračních experimentů, provedených 
před i po zimování, které nezrušily sexuální chování samců, stejně tak pozorování nízkých 
hladin androgenů a gonád v regresi během období rozmnožování. Nezávislost sexuálního 
chování na aktuálních hladinách androgenů umožňuje existenci velmi krátkého období 
rozmnožování v nepříznivém klimatu, kdy je potřeba rychlé reakce po probuzení v 








Obr. 3 Schéma účinků testosteronu na samčí sexuální chování 
podle hypotézy dočasné organizace. Modifikováno z Schořálková a 
kol., 2017. 
 
Někdy lze jen velmi obtížně identifikovat hormon, který kontroluje pohlavně 
specifické znaky. Pohlavní hormony mohou být v organismu přeměňovány na další 
produkty. Z tohoto pohledu se může T jevit pouze jako prohormon, který je buď pomocí 
enzymu aromatázy přeměněn na aktivní formu estradiol (E2) nebo pomocí alfa-reduktázy 
na aktivní formu dihydrotestosteron (DHT) (Nelson, 2011). DHT už však nelze 
aromatizovat na E2. Přítomnost typických samčích prvků sociálního chování, ať už se jedná 
o agresivitu či sexualitu, obvykle bývá přisuzována působení androgenů, zatímco 
přítomnost samičích typických znaků bývá přisuzována působení estrogenu či 
progesteronu. Studie zabývající se hormonální kontrolou samčího sexuálního chování často 
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potvrzují vliv T (Adkins a Schlesinger, 1979; Crews a kol., 1978), jiné ale potvrzují i vliv 
jeho metabolitů DHT a E2 (Adkins a Schlesinger, 1979; Crews a Morgentaler; 1979; 
Tokarz, 1986), ale u dalších se vliv DHT a E2 nepotvrdil (Crews a kol., 1978; Rosen a 
Wade, 2000). Pro hormonální kontrolu samčí agresivity jsou navrženy tři možné dráhy 
působení pohlavních steroidů a podobně by tomu mohlo být s regulací sexuálního chování. 
První, na androgeny senzitivní dráha, zahrnuje působení T a jeho androgenních metabolitů 
(jako je DHT), druhá je na estrogeny senzitivní dráha zahrnující aromatizaci T na E2, který 
teprve je biologicky aktivní v expresi znaku, a třetí dráha propojuje dva předchozí 
mechanismy působení androgenních i estrogenních metabolitů (Simon a kol., 1996). Podle 
další studie může expresi samčího sexuálního chování stimulovat samotný T, ne však jeho 
metabolity (Simon a Masters, 1987), tyto závěry ale byly zjištěny pouze u jediného kmenu 
laboratorních myší a nepředpokládá se širší výskyt této endogenní dráhy. Právě osvětlením 
působení jednotlivých gonadálních hormonů na samčí sociální chování se zabývá druhá 
kapitola disertační práce, která řeší otázku hormonální kontroly samčího sexuálního a 
agonistického chování u gekona madagaskarského (Paroedura picta). Cílem experimentu 
bylo otestovat vliv dlouhodobě dodávaného T a nearomatizovatelného DHT na expresi 
typických samčích prvků chování u ovariektomizovaných samic. Oba androgeny, T i DHT, 
vyvolaly u manipulovaných samic samčí sexuální chování. Ovšem ofenzivní agresi u těchto 
samic stimuloval pouze T. Příčinou podle nás je, že DHT nelze aromatizovat na E2, který 
se zdá být u obratlovců, včetně plazů, pro expresi samčí agresivity zásadní (Heimovics a 
kol., 2015; Huffman a kol., 2013; Schlinger a Callard, 1990; Woodley a Moore, 1999; Wu 
a kol., 2009). To nejspíš platí i u našeho modelového ještěra, pro kterého se aromatizace T 
na E2 pro vyvolání ofenzivního chování zdá být také podmínkou. Zajímavé bylo také 
sledovat vliv jednotlivých hormonů na vývoj samčích kopulačních orgánů – hemipenisů. 
Obecně je u obratlovců vývoj samčího kopulačního orgánu spojovaný právě s gonadálními 
androgeny. Např. u savců je maskulinizace zevního genitálu úzce spjata s hladinami DHT 
(Wilson a kol., 1981). Hemipenis plazů však není s penisem savců homologický (Porto a 
kol., 2013). Také u samic některých plazů byly nalezeny základy či zmenšené verze 
hemipenisů (dokonce i u juvenilních samic stejného druhu; Kubička, 2006) a s nimi 
asociované svaly a motoneurony (Böhme, 1995; Holmes a kol., 2005). Navíc v 
experimentech s navýšením hladin T došlo u samic plazů ke zvětšení těchto struktur 
(Golinski a kol., 2011, 2014, 2015; Holmes a kol., 2005; Kubička a kol., 2013; Rhen a kol., 
1999). Tento zvětšený samičí hemipenis je k nerozeznání od samčího a funkční – samice 
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s ním mohou kopulovat (osobní pozorování). Výsledky této části experimentu jsou rovněž 
překvapující. T i DHT způsobily u samic zvětšení těchto struktur, ale přesto měly samice 
s DHT tyto struktury signifikantně menší než samice s T a kontrolní samci, což je 
v protikladu s kontrolou růstu savčího penisu. 
Předmětem této studie však nebylo pouze sledování behaviorálních či 
morfologických změn u androgeny manipulovaných ovariektomizovaných samic, ale také 
to, jak jsou tyto samice rozpoznávány nemanipulovanými samci. Sexuální a agonistické 
chování je totiž úzce propojené se schopností jedinců rozpoznat pohlaví dalších jedinců 
stejného druhu, se kterými přichází do kontaktu. Pro jedince může nebo nemusí být 
výhodné nechat se rozpoznat, ovšem schopnost rozpoznat pohlaví druhého jedince je 
nezbytná pro zvolení správného způsobu reakce a je často otázkou života či smrti. Obecně 
je více možností, jak rozpoznat pohlaví druhého jedince – často dokumentovaná je 
schopnost rozpoznání pohlaví na základě optických, olfaktorických či 
vomeroolfaktorických vjemů (například Bauwens a kol., 1987; Ferkin a Johnston, 1995; 
Vos, 1995). Dle preferovaného způsobu rozpoznávání se pak odvíjí i vybavenost jedinců 
odpovídajícími znaky. U plazů byly možnosti rozpoznání pohlaví dosud studovány jen 
v několika experimentech. U druhů s větší barevnou diverzitou povrchu těla, kde samice a 
mláďata mají odlišné a často méně výrazné zbarvení než samci (Greenberg a Noble, 1944; 
López a kol., 2002, 2003; Stuart-Fox a Ord, 2004), se předpokládá větší důležitost 
vizuálních signálů pro rozpoznávání pohlaví. Zároveň byla u těchto druhů také 
zdokumentována významnost chemických signálů a chemorecepce, a to hlavně na kratší 
vzdálenosti (Podarcis hispanica López a Martín, 2001). U dalších druhů pravděpodobně 
převažuje chemorecepce (například Coleonyx variegatus Greenberg, 1943; Eublepharis 
macularius Cooper a Steele, 1997; Vipera berus Andrén, 1982; Thamnophis sirtalis 
parietalis Kubie a kol., 1978; Noble, 1937). V této oblasti je dobře prozkoumaným 
organismem severoamerická užovka Thamnophis sirtalis parietalis. Na základě 
hormonálních experimentů došli autoři k názoru, že u tohoto druhu rozpoznávání pohlaví 
probíhá pomocí detekce specifických semiochemikálií a samice mají speciální feromon 
atraktivity asociovaný s lipidy v pokožce a některých dalších tělních strukturách (Garstka 
a Crews, 1981). Samci reagují na tuto semiochemikálii dvořením (Mason a kol., 1989) a 
byl prokázán pozitivní efekt estrogenů na jeho produkci (Garstka a Crews, 1981; Mendonça 
a Crews, 1996; Parker a Mason, 2012). Zpočátku bylo chemické složení spojováno 
s vitelogeninem (Garstka a Crews, 1981), později byly pomocí extrakcí chemických látek 
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z pokožky objeveny složky, kterými se samci a samice odlišují (Mason a kol., 1987, 1989). 
Samice mají v pokožce obsažené nasycené a mononenasycené ketony s dlouhými řetězci, 
samci pravděpodobně látky na způsob skvalenu. V nedávné době se prokázala důležitost 
samčích hormonů pro rozpoznání pohlaví, přičemž kastrovaní samci byli atraktivní pro jiné 
samce (Parker a Mason, 2014). Tito autoři výsledky interpretovali jako doklad inhibičního 
vlivu samčích gonadálních androgenů na feromon samičí atraktivity. Feromon samičí 
atraktivity je podle nich stimulován gonadálními estrogeny u samic a naopak inhibován 
gonadálními androgeny u samců. Podle těchto autorů je navíc tento mechanismus 
rozpoznávání u šupinatých plazů rozšířený. Podle dalších autorů mohou hormony na vývoj 
znaků odpovědných za rozpoznávání pohlaví šupinatých plazů působit v základě dvěma 
způsoby. Prvním je možnost, že androgeny a estrogeny působí opačně na feromon samičí 
atraktivity, druhým je, že estrogeny mají vliv na samičí semiochemikálie a androgeny na 
samčí (Rhen a Crews, 2000). Právě v rámci druhé kapitoly jsme chtěli v neposlední řadě 
také prozkoumat existenci feromonu samičí atraktivity u gekona P. picta pomocí testování 
atraktivity ovariektomizovaných samic a dále zhodnotit maskulinizující vliv samčích 
androgenů T a DHT na znaky odpovědné za rozpoznávání pohlaví. Potřebu feromonu 
samčí atraktivity jsme nepotvrdili, ve skutečnosti byly ovariaktomizované samice stejně 
atraktivní jako rozmnožující se kontrolní samice. Naopak skupiny s dodanými androgeny 
byly převážně napadány, a to hlavně samice s T, které byly agresivní vůči samcům. Samice 
s DHT byly z části napadány a z části pářeny, domníváme se, že byly nejspíš také 
rozpoznány jako samci, ale pravděpodobně díky jejich pasivitě, patrně způsobené 
nemožností aromatizovat DHT na E2, docházelo i k jejich páření. Pro některé druhy 
obratlovců je typickým znakem dominantního samce páření submisivního samce (Adkins-
Regan, 2014; Bailey a Zuk, 2014) a páření mezi samci bylo pozorováno i u kontrolních 
testů v rámci této studie. Problematika vlivu dominance a pasivity v sexuálním a 
agonistickém chování ještěrů je však dosud jen málo studovaná a je ji proto potřeba dále 
experimentálně testovat.  
 
Třetí kapitola této práce pak obsahuje detailní test hormonální kontroly znaků 
umožňujících rozpoznávání pohlaví u gekončíka E. macularius. V minulosti bylo na 
základě výsledků u tohoto druhu navrženo, že samci reagují primárně agresivně na jedince, 
u kterých nedokáží rozpoznat pohlaví, přičemž pro rozpoznání jedince jako samice je nutný 
feromon samičí atraktivity (Mason a Gutzke, 1990). To je v rozporu s naším zjištěním 
16 
 
z druhé kapitoly, kde se u druhu P. picta nepotvrdila existence tohoto feromonu a ukázalo 
se, že samci útočí pouze na jedince maskulinizované androgeny, a to především T, přičemž 
na ostatní jedince reagují spíše sexuálním chováním. Mason a Gutzke (1990) testovali 
reakce samců na samice, které se nacházely těsně před obdobím svlékání kůže a 
porovnávali je s reakcemi pozorovanými minimálně pět dní před svlékáním a jeden den po 
svlékání. V tomto testu bylo ve všech případech pozorováno napadení samice, která byla 
těsně před obdobím svlékání pokožky, tj. vrchní vrstva její pokožky měla šedavé či mléčné 
zabarvení, ale byla stále ještě celistvá. Před tímto obdobím a po něm samci reagovali na 
samice dvořením. Autoři vysvětlovali tuto situaci tak, že odloučená vrstva pokožky 
zabraňuje uvolňování feromonu samičí atraktivity do okolí a samice není rozpoznána jako 
samice a proto napadena. Strategie napadaní jedinců pouze na základě nerozpoznání jako 
samic by ovšem byla evolučně nevýhodná. U tohoto druhu nejsou dosud známy detailní 
informace o způsobu života a sociální struktuře v přirozeném prostředí, ale v zajetí je E. 
macularius teritoriální druh a samci, pokud jsou spolu, reagují silně ofenzivně (Kratochvíl 
a Frynta, 2002; vlastní pozorování). V přírodních podmínkách by bylo krajně nevýhodné, 
pokud by samec odháněl svlékající samici ze svého teritoria kvůli tomu, že ji správně 
nerozpoznal. Výhodnější by naopak bylo, pokud by rozpoznání pohlaví obecně fungovalo 
na principu detekce samotných androgenů nebo sloučenin či znaků, které androgeny 
ovlivňují, a útočit pouze na jedince, kteří jsou tímto způsobem vyhodnoceni jako samci a 
s ostatními se pokusit kopulovat (jako je tomu v případě naší studie u P. picta v druhé 
kapitole předkládané práce). U mnoha druhů šupinatých plazů včetně E. macularius byla 
pozorována úschova spermií v těle samice po delší časové období, povětšinou v řádu týdnů 
a měsíců (LaDage a kol., 2008; Sever a Hamlett, 2002). Proto se zdá být obecně výhodnější 
strategií páření s jedincem, který nevykazuje znaky závislé na androgenech, tj. není 
rozpoznán jako samec. Pro zjištění platnosti výše uvedených hypotéz jsme se rozhodli 
otestovat reakce samců E. macularius na právě se svlékající samice a na samice mimo toto 
období, dále jak budou samci vnímány juvenilní samice (včetně čerstvě vylíhlých mláďat), 
kastrovaní samci a samice s experimentálně zvýšenými hladinami T a DHT. Předpokladem 
bylo, že pokud by byla pro rozpoznání jedinců jako samic nutná feminizace znaků samičími 
hormony, tak budou rozpoznány pouze kontrolní samice mimo období svleku, které budou 
mít vyšší hladiny samičích hormonů, přičemž ostatní skupiny budou napadány. Nutnost 
feminizace znaků k tomu, aby byl jedinec rozpoznán jako samice, se ovšem ani u tohoto 
druhu nepotvrdila. Kastrovaní samci byli pro samce sexuálně atraktivní, i když měli ze 
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všech skupin nejnižší hladiny E2. Samci se dvořili také kontrolním i juvenilním samicím 
včetně čerstvě vylíhlých mláďat. Naopak vůči kontrolním samcům a T i DHT 
manipulovaným samicím byli agresivní. Zároveň se ukázalo, že svlékání samců ani samic 
nemá na jejich rozpoznání vliv, samci se k nim v tomto období chovali stejným způsobem 
jako mimo toto období. Mechanismus rozpoznávání pohlaví je tak u E. macularius obdobně 
jednoduchý jako u P. picta – samec k libovolnému konspecifickému jedinci přistupuje jako 
k samici, pokud jej díky androgeny maskulinizovaným znakům nerozpozná jako samce. 
 
Poslední kapitola mé disertační práce se zabývá endogenní kontrolou pohlavního 
dimorfismu ve velikosti těla. Jak už bylo zmíněno, mezi plazy nacházíme jak druhy 
s většími samci, tak s většími samicemi, či druhy monomorfní (shrnuto v Cox a kol., 2009). 
Mláďata obou pohlaví se líhnou s vyrovnanou velikostí, ale v dospělosti se svojí délkou 
těla a hmotností často odlišují (Frynta a kol., 2010; Kratochvíl a Frynta, 2002; Kubička a 
kol., 2013; Starostová a kol., 2010, 2013). Z ultimátního hlediska se samci a samice liší pro 
to, že zastávají rozdílné reprodukční nebo ekologické role (Fairbain a kol., 2007). Obecně 
předpokládaný mechanismus vzniku pohlavního dimorfismu ve velikosti těla je na 
proximátní úrovni spojován s pohlavně rozdílnou investicí do růstu, nebo jiným 
endogenním mechanismem ovlivňující přímo růst. Rozdílná investice do růstu může být 
způsobena rozdílnou alokací energie do reprodukce, protože dostupná energie může být 
vložena do rozmnožování, ale na úkor růstu. To pohlaví, které více investuje do 
rozmnožování, nemůže vkládat tolik energie do růstu jako pohlaví druhé, příkladem mohou 
být samci, kteří bojují o samice a obhajují teritoria, či samice, které musí více investovat 
do péče o potomky. Souhrnně se tímto jevem zabývá tzv. „hypotéza investice do 
reprodukce“ (Cox a John-Alder 2005, Cox a Calsbeek 2010). V experimentech, které 
testovaly vliv reprodukce na růst samic a jejich finální velikost (Cox a Calsbeek, 2010; 
Starostová a kol., 2013), ovariektomizované samice druhů s většími samci dorostly větších 
rozměrů než rozmnožující se samice. Avšak samice, kterým byla zabráněna reprodukce 
tím, že byly drženy celý život v izolaci a jejich investici do reprodukce tak byla nulová, 
dorostly stejných rozměrů jako pravidelně se rozmnožující samice s enormní reprodukční 
zátěží (Starostová a kol., 2013). Navíc se u druhu P. picta zjistilo, že samice investují 
dostupné zdroje energie nejprve do růstu a až poté do reprodukce. Pokud jim to ještě 
dostupnost zdrojů umožní, tak až úplně nakonec investují zbylou energii do tukových zásob 
(Kubička a Kratochvíl, 2009). Je tedy zřejmé, že minimálně u některých plazů nelze rozdíly 
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ve velikosti těla mezi pohlavími spolehlivě vysvětlit pomocí vlivu zvýšené investice do 
reprodukce. 
Na délku těla má vliv i přítomnost hormonů. V manipulativních experimentech u 
leguánů rodu Sceloporus měl T pozitivní vliv na růst samců u druhu s většími samci, a 
naopak negativní u druhu s většími samicemi (Cox a John-Alder, 2005). Cox a John-Alder 
(2005) na základě těchto výsledků vyslovili „hypotézu dvojího vlivu T“ na růst samců 
s tím, že T může působit buď přímo (např. vlivem na produkci růstového hormonu, či 
somatomedinů jako je insulin-like growth factor-1), nebo nepřímo (ovlivněním chování či 
fyziologie, což může mít dopad na získávání energie a následné možnosti investice do 
růstu). V následujících experimentech se potvrdil vliv androgenů i na růst samic, přičemž 
zvýšení hladin T stimulovalo růst samic u druhů s většími samci dosažení větší velikosti 
(P.picta: Starostová a kol., 2013, Anolis sagrei: Cox a kol. 2014) a zase naopak u druhu 
s většími samicemi mělo za následek zpomalení růstu (Aeluroscalabotes felinus Kubička a 
kol., 2013). Překvapivě však nebyl u žádného z těchto druhů pozorován vliv kastrace na 
růst samců – kastráti i kontrolní samci dorůstali vždy shodných rozměrů (Cox a kol., 2009; 
Kubička a kol., 2013; Starostová a kol., 2013). Stejné výsledky přinesl také experiment, 
kde byly sledovány a kontrolovány i nepřímé efekty T na růst samců, mezi které patří vliv 
na termoregulaci, rychlost metabolismu a chování (Kubička a kol., 2015). Přitom dle 
hypotézy vlivu T by kastrace měla mít na samce výrazný demaskulinizační vliv a měli by 
se v projevech pohlavního dimorfismu od kontrolních samců lišit. Jediným podstatným 
rozdílem v morfologii však bylo podstatné zmenšení hemipenisů u kastrovaných samců 
(Golinski a kol., 2014, Kubička a kol., 2013, 2015). Zároveň se zjistilo, že T způsobuje 
výraznou regresi ovarií, což má nepochybně vliv na jejich normální funkci (Starostová a 
kol., 2013). Autoři prací Kubička a kol. (2013) a Starostová a kol. (2013) se proto 
domnívají, že pozorovaný vliv T na růst samic nemusí být přímý, ale nepřímý přes 
předpokládanou omezenou produkci ovariálních hormonů ze zakrnělých gonád.  
Doposud však byla tato hypotéza testována jen nepřímo, proto jsme se v rámci 
čtvrté kapitoly předkládané disertační práce rozhodli otestovat přímý vliv ovariálních 
hormonů na samičí růst. Experimentální skupiny druhu P. picta byly zvoleny s ohledem na 
přechozí experimenty. Pro test hypotézy investice do reprodukce byla jedné skupině samic 
odstraněna pouze jedna gonáda, přičemž druhé ovarium zůstalo funkční, což mělo za 
následek sníženou investici do potomků, avšak přirozeně cyklující hladiny ovariálních 
hormonů zůstaly zachovány. Tady se projevuje výhoda gekonů, protože neumí 
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manipulovat s počtem vajec v rámci jedné snůšky (např. Kubička a Kratochvíl 2009), 
nedochází u nich po odstranění jednoho ovaria ke zvýšené kompenzační ovulaci folikulů 
v rámci zachovaného ovaria, jak se tomu děje u druhů s variabilním počtem vajec ve snůšce 
(např. Jones a kol., 1977). Pro rozlišení, zda je růst samic pomocí exogenního T 
maskulinizován nebo defeminizován, bylo důležité srovnání finální velikosti těla mezi 
ovariektomizovanými samicemi a ovariektomizovanými samicemi s experimentálně 
zvýšenými hladinami T. Pro test, zda není pro růst nutná aromatizace T na estrogeny, byla 
další skupině ovariektomizovaných samic uměle zvýšena hladina DHT. Pro testování 
přímého vlivu ovariálních hormonů na růst samic byly použity ovariektomizované samice 
s experimentálně zvýšenou hladinou E2. Pro odfiltrování případného vlivu ovariálních 
hormonů v pubertě byla jedna skupina samic ovariektomizována v nižším věku než ostatní 
ovariektomizované skupiny. V neposlední řadě skupina nemanipulovaných samců a 
rozmnožujících se samic sloužila jako kontrola. Dle našich výsledků je patrné, že 
androgeny nemají u zkoumaného druhu přímý vliv na pohlavní dimorfismus ve velikosti 
těla. Ovariektomizované samice se zvýšenými hladinami androgenů (T i DHT) dorostly do 
srovnatelné velikosti jako obě skupiny samic, které byly pouze ovariektomizované, 
přičemž délka jejich těla byla srovnatelná i s délkou kontrolních samců. Menší délky těla 
než předchozí skupiny dosáhly kontrolní samice a samice s jednostrannou ovariektomií, 
které se pravidelně rozmnožovaly a měly srovnatelné hormonální profily. Jednostranně 
ovariektomizované samice však měly přibližně o polovinu sníženou investici do potomků, 
přesto dorostly stejných rozměrů jako kontrolní samice, které investovaly do svých 
potomků daleko více. Neprokázal se ani vliv snížené investice do reprodukce na růst samic. 
Tyto dvě skupiny se kromě velikosti od ostatních odlišovaly také shodně zvýšenými 
hladinami progesteronu, který je v tomto případě, protože se jedná o množící se samice, 
ovariálního původu. Skupinou s nejmenšími jedinci byly ovariektomizované samice 
s experimentálně zvýšenými hladinami E2, tento hormon tedy jako jediný výrazně zpomalil 
růst manipulovaných jedinců. E2 ale také může mít výrazné negativní účinky na zdravotní 
stav pokusných jedinců, jak jsme se přesvědčili v našem předběžném experimentu. A i když 
manipulované samice před ukončením této části experimentu ještě nevykazovaly výrazné 
zdravotní potíže, nelze přesto bezpečně odlišit, jestli se jedná o přímý vliv E2 na velikost 
těla samic nebo zda jde o vliv nepřímý přes jejich možný zhoršený zdravotní stav. Celkově 
je ale patrné, že jediná hypotéza, která vysvětlí rozdíl ve velikosti těla mezi samci a 
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samicemi gekona P. Picta, je hypotéza ovariálních hormonů - ať už se jedná o efekt E2, 
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Svojí rozmanitostí jsou gekoni vhodnou modelovou skupinou pro studium 
endogenní kontroly pohlavního dimorfismu významné skupiny obratlovců – šupinatých 
plazů. Toho využívá tato disertační práce, ve které jsem se soustředila na vliv steroidních 
hormonů na významné pohlavně dimorfní znaky zástupců dvou čeledí gekonů. Studium 
této problematiky je komplikováno řadou věcí – hormony často působí nepřímo, 
v organismu může dojít k jejich přeměně na jiný produkt, či jejich účinek na sledované 
znaky nebývá okamžitý. Při plánování experimentů je nutné brát tato úskalí v potaz a 
přizpůsobit jim design práce. Samčí sexuální chování plazů sestává z často ritualizovaných 
prvků chování, které byly v minulosti spojovány s rozdílnými mechanismy hormonálního 
působení, od plné vazby jednotlivých prvků chování na aktuální hladiny androgenů až po 
jejich nezávislost. Podle závěrů mé práce je patrné, že samčí sexuální chování reaguje na 
aktuální hladiny testosteronu v krvi se zpožděním, pravděpodobně kvůli času nutnému pro 
propojení nebo vývinu příslušných nervových drah. Testosteron navozuje všechny součásti 
typického samčího sexuálního chování jak u samců, tak i u samic obou zkoumaných druhů 
gekonů, jen je třeba delších hormonálních manipulací, než bylo dříve zvykem. Míra tohoto 
zpoždění se zdá být rozdílná pro samce a samice, pro jednotlivé prvky chování a 
pravděpodobně bude odlišná i pro různé druhy. Zároveň je možné, že rozsah zpoždění je 
do jisté míry adaptivní a pro některé druhy může být i výhodný. Dále je z výsledků mé 
práce patrné, že testosteron má u samic gekonů, na rozdíl od dihydrotestosteronu, schopnost 
spouštět ofenzivní agresi vůči dalším jedincům, tento rozdíl je patrně dán nutností jeho 
přeměny v mozku na v tomto ohledu biologicky aktivní estradiol, které není 
dihydrotestosteron schopen. Naopak samčí sexuální chování, stejně jako přítomnost 
samčích kopulačních orgánů hemipenisů, mají schopnost u samic vyvolat oba tyto 
androgeny. Pro použití adekvátního typu chování je pro jedince důležitá schopnost 
rozpoznání pohlaví a té napomáhají jednotlivé znaky, které bývají u plazů často detekovány 
vizuálně či chemosenzoricky. Naše studie však nepotvrdily u samic obou druhů přítomnost 
feromonu atraktivity kontrolovaného estrogeny nutného pro jejich rozpoznávání, jak se 
dříve myslelo, ale ukázalo se, že pro rozpoznání pohlaví jsou podstatné androgeny u samců. 
Jedinci, kteří nemají typicky samčí hladiny androgenů, jsou vnímáni jako samice a jsou pro 
samce sexuálně atraktivní (platí i pro kastráty, juvenilní jedince a čerstvě vylíhlá mláďata). 
Svlékání pokožky navíc nemá vliv na rozpoznávání pohlaví, samci reagují na samce i 
samice stejně ve všech fázích svlékání i mimo něj. Pro samce druhů, u kterých mají samice 
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schopnost uchovávat spermie po delší dobu, tak může být výhodnou strategií snažit se o 
kopulaci se všemi jedinci, kteří nejsou samci, a zajistit si tak co nejvyšší počet možných 
potomků. Dalším neméně důležitým zjištěním vyplývajícím ze předkládané práce je, že 
pohlavní rozdíly ve velikosti těla modelového druhu P. picta, a pravděpodobně i u ostatních 
gekonů/šupinatých plazů, vznikají působením samičích ovariálních hormonů, kdežto samčí 
gonadální androgeny ani investice samic do reprodukce se na něm vůbec nepodílí a samci 
jsou v tomto ohledu spíše neutrálním pohlavím. 
 Moje disertační práce přispívá mnoha novými poznatky k osvětlení problematiky 
endogenní kontroly pohlavně dimorfních znaků šupinatých plazů. Do jaké míry je jejich 
platnost u obratlovců všeobecná, ukáží další výzkumy této problematiky v budoucnosti. 
 
 
 
 
